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PESIOME 


Кратко рассмотрены результаты цитогенетического, молекулярно-цитогенетического, аллозимного, мито- 
хондриальной ДНК, микросателлитной ДНК анализов однополо-двуполых комплексов видов из разных 
семейств ящериц. Комплексное изучение партеногенетических видов рептилий подтверждает концепцию 
гибридогенного видообразования у позвоночных животных, состоящую в формировании (вследствие гибри- 
дизации двуполых видов) новых однополых гибридных видов, клонов и форм. Современные исследования 
значительно расширили понимание эволюционной взаимосвязи таких событий, как гибридизация, однопо- 
лое размножение, полиплоидия и «сбалансированность» генома. Подчеркнута избирательность в гибриди- 
зации и доказано, что значение гибридизации состоит в дестабилизации гибридного генома, его быстрой из- 
менчивости и в появлении уникальных генных сочетаний и новых аллелей, отсутствующих у родительских 
видов. Значение однополости, в случае ее возникновения, заключается в сохранении родительских генных 
комплексов и в фиксации новых уникальных генетических вариантов. 
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ABSTRACT 


Results of study of unisexual-bisexual complexes from different lizard families have been generalized, using cy- 
togenetic, molecular-cytogenetic data in combination with allozyme, mt-DNA and microsatellite-DNA analysis. 
These extensive studies of parthenogenetic species of reptiles confirm the concept hypothesis of hybridogeneous 
speciation of vertebrate animals based on an inter-specific hybridization with forming of a new hybrid unisexual 
species, clones and forms. Modern researches are considerably extended understanding of evolutionary interrelated 
phenomena such as hybridization-unisexuality-polyploidy-and ‘balance’ genome. The hybridization may be phy- 
logenetically constrained. An implication of hybridization might be in genome destabilization, and therefore in its 
rapid diversity, arising of new gene’s variants, of new specific allozyme alleles and microsatellite loci, lacking in par- 
ent’s genomes. The implication of unisexuality (in case of its rises) is the maintainance of parental gene block along 
fixation of new variant of the latter resulting from hybridization. 
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ВВЕДЕНИЕ 


Однополые виды среди беспозвоночных 
животных — хорошо известный факт. Обзоры, 
посвященные различным аспектам биологии, ха- 
рактеристикам геномов, кариотипов, мейоза, про- 
исхождения и значения партеногенеза в разных 
группах беспозвоночных, опубликованы обще- 
признанными в этой области специалистами, 
такими как Б.Л. Астауров (Астауров [Astaurov] 
1969), Е. Суомалайнен (Suomalainen et al. 1987), 
Д. Уайт и Н. Котрерас (White and Cotreras 1982). 
Среди наземных позвоночных животных одно- 
полые виды впервые были обнаружены И.С. Да- 
ревским у кавказских скальных ящериц сем. 
Lacertidae, когда в роде Darevskia Arribas 1997 
(прежде — Lacerta) комплекса D. saxicola им были 
обнаружены вобщей сложности семь партеногене- 
тических видов (примерно 20% описанных видов 
рода) (Даревский [Davevsky] 1958; Darevsky 1966; 
Даревский и Даниелян [Darevsky and Danielyan] 
1977). Открытие однополых (партеногенетиче- 
ских) видов ящериц и однополых (гибридо- и 
гиногенетических) форм и видов рыб и амфибий 
поставило ряд серьезных общебиологических во- 
просов, связанных со спецификой их кариотипов 
и геномов, а также функционирования последних, 
с цитогенетическими механизмами клонального 
наследования, клональной изменчивостью и с 
возможным происхождением и эволюционным 
значением таких уникальных видов и форм по- 
3BOHOUHBIX ЖИВОТНЫХ. 

К настоящему времени установлено, что одно- 
полый способ размножения очень редок у позво- 
ночных животных, и среди рептилий он известен 
только у 0.46% видов (40 из 8730 известных видов 
в8 из 69 семейств) (Fujita and Moritz 2010). Среди 
северо-американских ящериц рода Cnemidophorus 
Wagner, 1830 (сем. Teiidae) более 30% описанных 
видов являются партеногенетическими (Reeder 
et al. 2002). Кариологический анализ нескольких 
однополых видов этого рода неожиданно показал, 
что среди них существуют диплоидные и полипло- 
идные (триплоидные) виды, и в их кариотипах ча- 
сто присутствуют гетероморфные по морфологии 
пары и «триплеты» хромосом (Lowe and Wright 
1968). Эти результаты позволили авторам выска- 
зать предположение о происхождении однополых 
видов путем гибридизации разных обоеполых 
видов. Тем не менее другие авторы, например, 


О. Куеллер (Cuellar 1974), придерживались дру- 
гого мнения по поводу возникновения однопо- 
лых видов и отстаивали гипотезу их спонтанного 
происхождения благодаря быстрому переходу к 
однополому размножению. По мере проведения 
комплексных исследований и накопления дан- 
ных об однополых видах ящериц (и практически 
одновременно — рыб и амфибий) постепенно ста- 
новилось ясно, что речь идет о необычном способе 
видообразования у позвоночных животных. Была 
разработана основная концепция происхождения 
однополых и полиплоидных видов, получившая 
название гибридогенного (сетчатого, ретикуляр- 
ного) видообразования (Боркин и Даревский 
[Borkin and Darevsky] 1980; Васильев [Vasiliev] 
1985; Moritz 1991). Основные этапы гибридоген- 
ного видообразования таковы: 1-й этап — межви- 
довая и межрасовая гибридизация диплоидных 
бисексуальных видов, сопровождающаяся воз- 
никновением диплоидных однополых видов или 
форм; 2-й этап — возвратная гибридизация одно- 
полых видов с одним из исходных или с третьим 
диплоидным бисексуальным видом, что приводит 
к формированию триплоидных однополых видов 
и форм; 3-й этап – гибридизация последних с OJ- 
ним из исходных обоеполых видов с образовани- 
ем тетраплоидных однополых форм и бисексуаль- 
ных видов. Очевидно, что основные положения 
гипотезы состоят во взаимосвязи таких явлений, 
как гибридизация, партеногенез (гино- и гибридо- 
генез) и полиплоидия. Однако многие признаки 
и особенности кариотипов и геномов однополых 
видов, а также механизмы сетчатой эволюции 
оставались и остаются до сих пор до конца не вы- 
ясненными и не понятыми. 


ХАРАКТЕРИСТИКИ 
ПАРТЕНОГЕНЕТИЧЕСКИХ ВИДОВ 


В последние два десятилетия ХХ-го и в начале 
ХХІ-го века были проведены интенсивные хромо- 
сомный, цитогенетический, молекулярно-цито- 
генетический и аллозимный анализы однополых 
видов и форм ящериц, включая также анализы 
ядерной и митохондриальной (мт) ДНК, методы 
рестриктазного картирования нуклеотидных по- 
второв геномной ДНК (таксопринт), полимераз- 
ной цепной реакции с использованием единично- 
го случайного праймера (RAPD), секвенирования 
микросателлитной ДНК и др. В результате были 
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обнаружили общие закономерности характерные 
для однополых видов: 

1. Все партеногенетические виды ящериц в 
филогенетическом плане являются молодыми ви- 
дами. Они возникли в плейстоценовый период в 
последние несколько миллионов лет. Кавказские 
партеногенетические виды рода Darevskia воз- 
никли в эпоху четвертичных оледенений Кавказа 
в последние 5—7 тыс. лет (Darevsky et al., 1985) и 
они также «молоды» на фоне гораздо более «ста- 
рых» двуполых видов (Доронин и др. [Doronin et 
al.] 2013; Сыромятникова и др.[Зуготуае Кота et 
al.] 2013). 

2. Они имеют более узкие ареалы по сравне- 
нию с обоеполыми видами. 

3. Почти все партеногенетические виды име- 
ют гибридное происхождение. Исключение со- 
ставляют два вида — Lepidophyma flavimaculatum 
А. Duméril, 1851 (сем. Xantusiidae) (Bezy and Sites 
1987) и Leposoma percarinatum (Meller, 1923) (сем. 
Gymnophthalmidae) (Pellegrino et al. 2003). Одна- 
ко исследования этих двух видов продолжаются, 
поэтому можно допустить, что их гибридная при- 
рода будет доказано в будущем. 

4. Многие партеногенетические виды явля- 
ются полиплоидами, в большинстве случаев они 
триплоидны, хотя установлены и диплоидные 
ВИДЫ. 

5. Большинство партеногенетических видов 
ящериц имеют моно- и поликлональную гене- 
тическую структуру. Один из клонов поликло- 
нального комплекса как правило обладает более 
широким ареалом и характеризуется наибольшей 
генетической вариабельностью. 

Внутривидовое генетическое разнообразие 
однополых животных принято объяснять мута- 
циями, возможной рекомбинацией генетического 
материала и следствием многократных актов 
гибридизации, т. е. однополые формы ведут свое 
начало от нескольких гибридных самок (Parker 
апа Selander 1976; 1984; Pasteur et al. 1987; Cole et 
al. 1988; Moritz et. al. 1989a; Donnellan and Moritz 
1995; Adams et al. 2003). Именно последнее 06- 
стоятельство послужило причиной появления 
нескольких клонов в пределах триплоидных 
партеногенетических ящериц комплекса Heter- 
onotia binoei (сем. Gekkonidae), различающихся 
цитогенетическими и генетическими признаками 
(Moritz 1984; Moritz et al. 1989а), и трех партено- 
генетичеких видов ящериц комплекса Aspidoscelis 


Л.А. Куприянова 


cozumela (прежде Cnemidophorus cozumela, сем. 
Teiidae) (Manrquez-Moran et al. 2014). Посте- 
пенно была разработана «балансовая» гипотеза, 
согласно которой появление у гибридных особей 
ооцитов с нередуцированным числом хромосом 
и переход к однополому способу размножения 
зависит от общего взаимодействия гибридных 
геномов, уровень общей гетерозиготности KOTO- 
рых должен быть сбалансированным и не превы- 
шать определенных пределов (Moritz et al. 1989a; 
1992b). 

Предпринятое всестороннее изучение (ал- 
лозимный, мт-ДНК и хромосомный анализы) 
лацертидных ящериц рода Darevskia также позво- 
лило открыть некоторые закономерности возник- 
новения и становления этих партеногенетических 
форм и видов. 

1. Аллозимный анализ 25—30 белковых ло- 
кусов продемонстрировал, что семь однополых 
видов комплекса произошли в результате гибри- 
дизации нескольких (4) обоеполых видов (Uzzell 
and Darevsky 1975; MacCulloch et al. 1995; Murphy 
et al. 1996; 2000). Оказалось, что последние отно- 
сятся к разным кладам рода, а именно — к двум из 
трех установленных клад (1-ая — rudis; 3-я клада — 
саисаяса). 

2. Анализ последовательностей митохондри- 
альной ДНК партеновидов и их двуполых роди- 
тельских видов позволил уточнить материнский и 
отцовские таксоны: первые принадлежат к кладе 
caucasica, тогда как последние всегда относятся к 
кладе rudis (Moritz et al. 1992а). 

3. Цитогенетический анализ четко показал, что 
переход к такому способу размножения редок и, 
возможно, ограничен филогенетическими и гене- 
тическими факторами, препятствующими успеш- 
ному гибридогенному видообразованию в этой 
группе (Kupriyanova 1989; Куприянова [Kupriya- 
nova] 1997; 1999). Следует подчеркнуть, что фило- 
генетические и другие факторы, ограничивающие 
формирование партеноформ, были отмечены и 
в комплексах ящериц H.(binoes) (Kearney et al. 
2006) и A. (cozumela) (Manrquez-Moran et al. 2014). 

В ходе изучения трех партеногенетических 
видов рода Darevskia [D. armeniaca (Méhely, 1909), 
D. dahli (Darevsky, 1957), D. unisexualis (Darevsky, 
1966)] и четырех обоеполых родительских видов 
было установлено, что их кариотипы отличались 
по морфологии половых хромосом. Размер этой 
\М/-половой хромосомы может меняться от мелкой 
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макрохромосомы (Ж) до микрохромосомы (w). 
Одно обстоятельство повторялось — самки мате- 
ринских родительских видов имели в кариотипе 
гетероморфные 2%-половые хромосомы (Kupri- 
уапоуа 1989). Использование данного признака 
кариотипа (тип W, w) оказалось очень ценным 
для исследований, так как в сложных ситуациях 
позволяло определить (и подтвердить конкретно) 
популяцию материнского вида гибридной пар- 
теноформы. В итоге было продемонстрировано, 
что признаки кариотипа, наряду с другими, могут 
служить одним из критериев определения род- 
ственных взаимоотношений и возможных путей 
видообразования в роде Darevskia. Все цитогене- 
тические сведения показали хорошее совпадение 
с данными изучения филогении рода, основанно- 
го на аллозимном анализе и анализе последова- 
тельностей митохондриального гена цитохрома b 
(MacCulloch et al. 1995; Murphy et al. 1996). 


ОСОБЕННОСТИ КАРИОТИПОВ 

И ГЕНОМОВ ГИБРИДНЫХ 
ПАРТЕНОГЕНЕТИЧЕСКИХ ВИДОВ 
ЯЩЕРИЦ 


Цитогенетические исследования лацертидных 
(сем. Lacertidae) и других партеногенетических 
видов, относящихся к родам Leolepis Cuvier, 1829 
(сем. Agamidae) и Hemidactylus Oken, 1817 (сем. 
Gekkonidae), выявили у них ряд особенностей, а 
именно спектр цитогенетических нарушений и 
дисбаланс генетического взаимодействия (Ku- 
priyanova 1989; 1992; 1994; Darevsky and Kupriya- 
nova 1993; Ota et al. 1993). В ux кариотипах были 
впервые продемонстрированы значительные Ha- 
рушения, а именно — наличие: 

1) гетеромофных по морфологии пар, по- 
явившихся в результате структурных перестроек 
хромосом (перицентрические инверсии); 

2) гетероморфных хромосом по ГЭПам (ахро- 
матическим пробелам); 

3) геномных перестроек (анеуплоидия, мозаи- 
цизм, спонтанная триплоидия); 

4) функциональных нарушений взаимодей- 
ствия геномов — изменение активности или 
полная инактивация половых хромосом и ЯОР 
(отсутствие кодоминирования рибосомальных 
генов) (Куприянова [Kupriyanova] 1997). 

Этот спектр оказался значительно шире у 
вновь появляющихся (в результате разных ва- 


риантов скрещиваний) естественных гибридов 
рода Darevskia. Необходимо подчеркнуть, что в 
некоторых случаях этот спектр был специфичен. 
Все полученные автором данные о кариотипах 
партеногенетических видов трех семейств яще- 
put (Lacertidae, Agamidae, Gekkonidae) и разных 
типов гибридов свидетельствовали о нестабиль- 
ности их гибридных геномов. 

Впервые Л.А. Куприяновой было высказано 
мнение о том, что определенные цитогенетиче- 
ские механизмы (хромосомные, геномные, функ- 
циональные нарушения и др.) могут вызывать 
генетическую изменчивость гибридных партено- 
генетических видов и, в свою очередь, приводить 
к появлению 4е поуо аллелей, отсутствующих у 
родительских видов, и, как следствие, появлению 
новых клонов (Kupriyanova 1989; 1992; 1999; 
2010). Новые клоны, возникшие в результате 
хромосомных перестроек, произошедших в ги- 
бридных кариотипах, были выявлены и у других 
партеновидов родов Hemidactylus (Ota et al. 1993; 
Куприянова [Kupriyanova] 1997]) и Heteronotia 
Wermuth, 1965 (Moritz et al. 1989b; 1993). 

Генетические различия были установлены в 
ходе исследований 4 партеногенетических (D. 
armeniaca, D. dahli, D. unisexualis, D. rostombekovi) 
и 16 обоеполых видов рода Darevskia (комплекс 
D. saxicola) (MacCulloch et al. 1995; Murphy et al. 
1996; Fu et al. 1998). Для оценки уровня генетиче- 
ской изменчивости этих таксонов был исследован 
генетически контролируемый полиморфизм в об- 
щей сложности 20 популяций по 28—30 белковым 
и энзимным системам, кодируемых предположи- 
тельно 35 генетическими локусами. Электрофо- 
ретический анализ (ЭФ) убедительно подтвер- 
дил гибридное происхождение партеновидов и 
правильность выбранных родительских пар. Для 
каждого локуса были оценены средняя гетерози- 
готность локусов на особь и доля полиморфных 
локусов (Р). С одной стороны, как и ожидалось, 
партеногенетические виды характеризовались 
генетической однородностью, фиксированной 
гетерозиготностью и сходным между собой уров- 
нем гетерозиготности. С другой стороны, алло- 
зимный анализ показал существование несколь- 
ких редких генетических клонов в пределах трех 
партеногенетических видов рода (D. armeniaca, 
D. dahli, D. unisexualis). Исследованные локусы 
указывали на то, что, как и у других однополых 
таксонов, каждый из З видов представлен одним 
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широко распространенным клоном, но в некото- 
рых популяциях были обнаружены единичные 
особи, представляющие собой редкие клоны 
(MacCulloch et al. 1995; Murphy et al. 1996; Fu et 
al. 1998). Tax, например, у D. armeniaca найдены 
три таких клона (один широко распространенный 
клон и два редких клона); у D. dahli — пять клонов 
(один широко распространенный клон и четыре 
редких клона); у D. unisexualis — три клона (один 
широко распространенный клон и два редких 
клона с вариациями по локусу каталазы Cat-A) 
(Fu et al. 1998). Эти редкие клоны различались 
фиксацией разных аллелей минимум в двух ло- 
кусах, причем большинство аллелей выявлено у 
родительских видов. Следует особо подчеркнуть, 
что впервые были обнаружены новые редкие 
аллели, которые отсутствовали у родительских 
видов: у D. dahli — Acoh-A (аконитатгидротаза) и 
Pnp-A (пурин нуксеозидфосфорилаза); у D. arme- 
таса — Pnp-A (MacCulloch et al. 1995; Murphy et 
al. 1996; Fu et al. 1998). В результате аллозимного 
анализа было доказано, что гибридные партеноге- 
нетические виды рода Darevskia характеризуются 
фиксированной гетерозиготностью и генетиче- 
ской изменчивостью (поликлональностью). Как 
и в других группах животных, присутствие среди 
них разных клонов было объяснено авторами 
многократными актами гибридизации, редкими 
мутациями и, возможно, рекомбинацией генети- 
ческого материала (MacCulloch et al. 1995; Mur- 
phy et al. 1996; Fu et al. 1998). 

Проведенные автором исследования цитоло- 
гических картин мейоза трех партеногенетиче- 
ских видов рода Darevskia выявили биваленты (с 
утонченной и несколько нарушенной структурой) 
и, возможно, присутствие хиазм в проксимальных 
и дистальных районах бивалентов, что допускает 
рекомбинацию генетического материала (Kupri- 
yanova 1992, 1994). 

Молекулярно-цитогенетические исследования 
D. armeniaca с использованием метода FISH 
(флуоресцентная in situ гибридизация) впервые 
продемонстрировали теломерные (ТТА ССС), 
последовательности не только в теломерных, но и 
в интеркалярных районах хромосом (Kupriyanova 
2010). Полученные новые молекулярно-цитоге- 
нетические данные также позволяли предпола- 
гать рекомбинационный процесс в мейозе этого 
партеногенетического вида, что, в свою очередь, 
может приводить к его генетической изменчиво- 
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сти. Следует отметить, что аналогичные картины 
геномных взаимодействий хромосом в мейозе 
были показаны и у однополых гибридных видов 
хвостатых амфибий рода Ambystoma Tschudi, 1838 
(Bi and Bogart 2006; Bi et al. 2009). 


МЕХАНИЗМЫ ХРОМОСОМНОЙ И 
ГЕНЕТИЧЕСКОЙ ВАРИАБЕЛЬНОСТИ 
ПАРТЕНОГЕНЕТИЧЕСКИХ ВИДОВ 


Таким образом, интенсивные всесторонние ис- 
следования партеногенетических видов ящериц 
доказали, что многократные акты гибридизации, 
редкие мутации и, возможно, рекомбинационный 
процесс приводят к генетической вариабельности 
таких форм. Однако, наряду с перечисленными 
общепринятыми механизмами, были открыты и 
другие механизмы их генетической вариабель- 
ности, имеющие важное эволюционное значение. 
Выявленные автором многочисленные цитоге- 
нетические нарушения у партеногенетических 
видов приводят к «дисбалансу», вызванному из- 
менением генетического взаимодействия гибрид- 
ных геномов и их нестабильностью, что, в свою 
очередь, тоже может приводить к генетическому 
разнообразию партеновидов и появлению у них 
мутаций (часто определенного типа), а также к 
повышению генетической вариабельности и, как 
следствие, к поликлональности. 

Следует особо подчеркнуть, что, помимо 
перечисленных изменений в гибридных геномах 
партеновидов рода Darevskia, был открыт еще 
один важный феномен — возникновение новых 
генетических вариантов и 4е поуо аллелей, ко- 
торые отсутствовали в родительских геномах. 
Обнаружены ситуации, сходные с картинами ги- 
бридного дисгенеза, что позволяло допустить уча- 
стие мобильных элементов (МЭ) и возможность 
осуществления рекомбинационного процесса 
(Kupriyanova 1989; 1992; 2010). 

Анализ микросателлитных ДНК у некоторых 
партеногенетических видов этого рода полностью 
подтвердил эти выводы — была продемонстриро- 
вана вариабельность по трем микросателлитным 
локусам и мутантные фрагменты ДНК в потом- 
стве О. unisexualis и D. dahli. У последнего вида 
были найдены одиннадцать клонов (Ryskov 2008; 
Vergun et al. 2014). Авторы пришли к выводу, что 
три клона обязаны актам многократной гибриди- 
зации родительских видов, тогда как остальные 
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восемь редких клонов появились в результате 
мутаций определенного типа. 

Очевидно, что результаты комплексных ис- 
следований партеногенетических видов рода 
Darevskia находятся в согласии друг с другом. 
Они свидетельствуют о генетических различиях 
и нестабильности гибридных геномов, о сходстве 
возникающих нарушений генома и появлении 
ожидаемых типов мутаций. Одновременно цитоге- 
нетические данные указывают на некоторую спец- 
ифичность и филогенетические ограничения ги- 
бридизации, поскольку спектр цитогенетических 
нарушений у гибридов разных филогенетических 
групп рода Darevskia несколько отличается. 

Молекулярно-цитогенетические исследова- 
ния партеновидов этого комплекса, проведенные 
автором, обнаружили особенности в структуре 
их хромосом и, в частности, половых хромо- 
сом. Показано, что редуцированная Ұ-половая 
хромосома содержит большой блок прицентро- 
мерного конститутивного гетерохроматина (эво- 
люционно продвинутый тип половых хромосом 
для рода Darevskia и других родов семейства). 
Самки отцовских родительских видов в отличие 
от материнских, наоборот, характеризуются не- 
редуцированной М-хромосомой и гомоморф- 
ными 7\/-половыми хромосомами (мелкие 
макрохромосомы, примитивный тип \У/-половой 
хромосомы для многих филогенетических линий 
семейства). Однако \/-хромосома всегда имеет 
крупный С-блок и ее гетерохроматинизация со- 
провождается амплификацией А-Т обогащенной 
ДНК прицентромерных районов, что часто приво- 
дит к перестройкам в ней, к делеции теломерных 
Г-Ц обогащенных блоков и прилежащих районов 
(Kupriyanova 1989; 1992; Куприянова и Одиерна 
[Kupriyanova and Odierna] 2002; Kupriyanova 
2010). Последнее обстоятельство становится осо- 
бенно важным для понимания возможной роли 
половых хромосом в успешной межвидовой ги- 
бридизации и отбора определенных генетических 
комбинаций (адаптивных клонов). Помимо этого, 
С-окрашивание с последующим окрашиванием 
хромосом специфичным к АТ парам оснований 
флуорохромом ДАПИ и к ГЦ парам — хромо- 
мицином A, (СМА.) (сравнительное С/ДАПИ/ 
СМА, окрашивание) хромосом гибридного D. 
аттетаса выявило различие в составе семейств 
ДНК прицентромерных и теломерных участков 
С-гетерохроматина. С-блоки первых районов 


окрашиваются ДАПИ и состоят из А-Т повторов, 
тогда как С-блоки последних — хромомицином А, 
и содержат Г- Ц пары. 

В целом молекулярно-цитогенетические иссле- 
дования скальных ящериц показали, что разные 
характеристики цитогенетической и молекуляр- 
ной структуры хромосом (масса гетерохроматина, 
состав фракций ДНК последнего) вносят раз- 
личный вклад в их изменчивость, стабильность и 
в эволюцию кариотипа. Поскольку у гибридных 
видов не обнаружено крупных С-сегментов, было 
сделано заключение о том, что амплификация вы- 
сокоповторяющихся последовательностей ДНК 
не имеет большого значения в эволюции гибрид- 
ных однополых форм лацертид, а межвидовая 
и межрасовая гибридизация приводит к хро- 
мосомным и геномным изменениям гибридных 
геномов и, по-видимому, к активной мобилизации 
мобильных элементов (МЭ) (Kupriyanova 1989; 
Куприянова и Одиерна [Kupriyanova and Odierna] 
2002; Kupriyanova 2010). Поэтому в этом случае 
существенную роль играет другой механизм — 
эпистатическое взаимодействие гибридных гено- 
мов. Нарушение этого взаимодействия приводит 
к возникновению de novo аллелей и генетических 
комбинаций, мутаций определенного типа и, как 
следствие, к появлению разных клонов. Все пере- 
численные механизмы могут ускорить темпы хро- 
мосомных преобразований гибридных геномов, 
что имеет большое значение на первых этапах 
формирования гибридных клонов и видов. 


КОНЦЕПЦИЯ ГИБРИДОГЕННОГО 
ВИДООБРАЗОВАНИЯ 


Таким образом, установлено, что гибридные 
партеногенетические виды разных комплексов из 
разных семейств (даже при отсутствии гетерози- 
готности по хромосомным перестройкам) не об- 
ладают высокостабильным, «сбалансированным» 
геномом. Однако молекулярно-цитогенетические 
исследования видов комплекса D. saxicola пока- 
зали большое сходство молекулярной структуры 
хромосом родительских и партеногенетических 
видов, что говорит в пользу высказанного ранее 
предположения К. Моритца (Moritz et al. 1989a; 
1992b) о значении «сбалансированности» геномов 
родительских видов при гибридогенном видообра- 
зовании. Вместе с тем вся совокупность получен- 
ных данных свидетельствует о том, что появление 
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у гибридных особей способности к однополому 
способу воспроизводства зависит не только от 
общей «сбалансированности» генома. Установ- 
ленные генетические различия могут являться (в 
некоторых случаях) следствием множественных 
гибридизаций, тогда как в других они связаны с ге- 
нетической нестабильностью гибридных геномов, 
приводящей к разного рода мутациям и появлению 
новых аллелей и генетических вариантов. Данные 
о гибридогенном видообразовании в других груп- 
пах позвоночных животных, а именно — в слож- 
ных однополо-двуполых полиплоидных комплек- 
сах амфибий, имеющих гибридное происхождение 
(Литвинчук и др. [Litvinchuk et al.] 2012; Stock 
et al. 2012; Боркин и Литвинчук [Borkin and Lit- 
vinchuk] 2013), и в сложных однополо-двуполых 
клонально-бисексуальных комплексах рыб рода 
Cobitus Linnaeus, 1758 (Васильев и др. [Vasiliev et 
al.] 2010) дополняют общую картину гибридного 
видообразования. 

Главным достижением многолетних KOM- 
плексных изучений партеногенетических видов 
из разных семейств ящериц было развитие и под- 
тверждение концепции гибридогенного видоо- 
бразования у позвоночных животных, состоящей 
в появлении (в результате гибридизации разных 
двуполых видов) новых однополых видов, рас и 
форм, и понимание эволюционной взаимосвязи 
гибридизации, однополого размножения и поли- 
плоидии. Подчеркнута избирательность в гибри- 
дизации и доказано, что значение гибридизации 
может состоять в дестабилизации генома и его 
быстрой изменчивости (как базы для отбора); 
значение однополости, в случае ее возникновения, 
заключается в сохранении родительских генных 
комплексов и в фиксации появляющихся (вслед- 
ствие дестабилизации гибридных геномов) новых 
уникальных генных сочетаний, отсутствующих у 
родительских видов (Kupriyanova 1992; Куприя- 
нова [Kupriyanova] 1997; 1999; Kupriyanova 2010). 
Ключевую роль в процессе дестабилизации ге- 
нома гибридных партеногенетических скальных 
ящериц играет не амплификация высокоповторя- 
ющихся последовательностей ДНК, а межвидовая 
и межрасовая гибридизация, которая приводит к 
хромосомным и геномным изменениям гибрид- 
ных геномов и, по-видимому, к активной мобили- 
зации МЭ. Масса конститутивного гетерохрома- 
тина при этом остается невысокой (Куприянова и 
Одиерна [Kupriyanova and Odierna] 2002). 
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С этой точки зрения гибридогенное видоо- 
бразование можно рассматривать как процесс 
взаимодействия гибридных геномов, а возника- 
ющие однополые ди- и триплоидные гибридные 
виды — как резерв эволюции при переходе к более 
высокому уровню плоидности и возможному воз- 
врату таких полиплоидных видов ящериц к 060- 
еполости при последующих гибридизациях. 
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